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摘         要 
 




    1．从大面站结果来看，尽管 2005 年 7 月的上升流强度要明显强于 2006 年
6 月航次，但在整个海区的磷胁迫程度上，2005 年 7 月要大于 2006 年 6 月，2005
年 7 月碱性磷酸酶活性变化范围为 11.1~143.4nmol l-1 h-1，平均值为 44.7±41.2 
nmol l-1 h-1；2006 年 6 月近岸站位 APA 略高于 20 nmol l-1 h-1，而浅滩区和外海区
则小于 10 nmol l-1 h-1。 
2．上升流形成对于中心区上层浮游植物的磷胁迫有明显的缓解作用，当上
升流减弱后，由于浮游植物的生长导致 DIP 的消耗，进而再度进入磷胁迫状态，


































Two cruises were carried out to study phosphorus stress of phytoplankton in 
southern Taiwan Strait in summer during 2005-2006, which upwelling induced by the 
monsoon. By using bulk and single cell alkaline phosphatase activity (APA) assay, 
phosphorus stress was studied via mapping, algal bloom process and ship-based 
mesocosm, the main results were as follows: 
1. The data from mapping showed that phytoplankton suffered more severe 
phosphorus stress in July 2005 than that in June 2006 although the upwelling was 
stronger in July 2005 than that in June 2006. The surface APA ranged 11.1~143.4nmol 
l-1 h-1, with mean of 44.7±41.2 nmol l-1 h-1 in July 2005, while there was higher than 
20nmol l-1 h-1 for coastal waters and lower than 10 nmol l-1 h-1 for the bank, and 
offshore areas in June 2006.  
2. It obviously declined phosphorus stress of phytoplankton in upwelling area due to 
nutrient input induced by the upwelling. Then the bloom happened and accompanied 
with phosphorus declined. When the upwelling weakened and phosphorus absorbed 
by phytoplankton exceed supplement by upwelling, phytoplankton suffered 
phosphorus stress again. Then the stress was aggravated and truned into phosphorus 
limitation. Phytoplankton stayed in the status of phosphorus stress continuously and 
kept the balance when there was no or weak bloom happened. So the status of 
phosphorus in June 2006 would not be more severe than that in July 2005 when there 
had an intense upwelling. The mixture of the upper and bottom waters because of the 
disturbing by the heavy wind would bring the phosphorus to the upper water and it 
could decline phosphorus stress in some degree. 
3. Results of the mesocosm experiment showed that, phosphorus stress was mitigated 
both in the lower and the higher nutrient supply groups at the beginning of the 
incubation. In the ending of the experiment, the degree of phosphorus stress was more 
serious in lower nutrient supply group than that in the higher nutrient supply group. 
The control group suffered the most severe phosphorus stress. 
4. There was not significantly relationship between phytoplankton species succession 
and phosphorus stress in spatial scale in the study area. In temporal scale, there was 















ability in synthesizing the AP. It meant that its variation of abundance relied on its 
ability in synthesizing AP to avoid phosphorus limitation in same degree of status of 
phosphorus stress compare to other species. It might be the reason for Pseudonitzschia 
spp. to be dominanted species in the Taiwan Strait 
 
Keywords: Phytoplankton, Phosphorus stress, Alkaline phosphatase activity, 










































5’-PN: 5’-nucleotidase, 5-核苷酸酶 
AP：Alkaline phosphatase，碱性磷酸酶 
APA：Alkaline phosphatase activity，碱性磷酸酶活性 
DIN：Dissolved inorganic nitrogen，溶解无机氮 
DO：Dissolved oxygen，溶解氧 
DOP：Dissolved organic phosphorus，溶解有机磷 





SNP：Soluble nonreactive phosphorus，溶解态非活性磷 
SRP：Solube reactive phosphorus，溶解态活性磷 
TDN：Total dissolved nitrogen，总溶解态氮 































2.3 μM，是已知溶解态磷源的 大储库（Benitez-Nelson, 2000）。通常，SRP 的
浓度沿着远离岸的方向递减，因此 SRP 的低值被发现位于北太平洋与北大西洋
的表层海水（Karl et al., 1997; Ormaza-Gonzalez & Statham, 1991; Wu et al., 2000; 
Fu et al., 2005a）。在沿岸海域，季节性的浮游植物水华以及夏季水体的层化现象




TTO）。在 1000m 以下，SRP 的浓度保持在 2～3μM 的水平（Benitez-Nelson, 2000）。 
然而，SRP 的浓度在许多海洋环境当中都被关注并检测，SNP（溶解态非活
性磷 soluble nonreactive phosphorus，SNP）却没有得到相应的重视。SNP 主要由
有机磷化合物组成，同时还包括无机态的多聚磷。一般来说，海洋生态系统中
SNP 库对总溶解有机碳的贡献为 0.5~3.4%（Williams, 1975）。近几年对 SNP 的
检测工作逐步开展（Karl & Yanagi, 1997），在表层海水，SNP 的浓度变化范围在
北大西洋和北太平洋小于 200nM，在亚述海高达 1.7μM。在沿岸海区，浓度趋向
于更高些，而越远离岸浓度越低，同时随着深度逐渐降低。在深层水中，SNP
的浓度一般不超过 0.3μM，但也有例外，在 500～1000m 的水层中曾检测到 2μM
的高值（Romakevich, 1984）。 
颗粒磷（particulate phosphorus，PP）量比 SNP 更加少，变化范围在 10nM
至 0.3μM 之间（Romakevich, 1984）。沉降颗粒中 C:P 为 106－107:1 时，通常被
认为是新鲜的有机物，这说明 PP 主要存在于这一类有机物中（Redfield et al., 1963; 
Anderson & Sarmiento, 1994）。因此，高 PP 浓度值主要存在于高初级生产力的沿
岸海域和水柱上层水体中（Jahnke, 1996）。 
 


















与细胞的协调作用（Kamatani & Karl, 1994; Currie et al., 1986）。在特定的环境下，
某些海洋微生物还会形成非生长必需的含磷复合物，如膦酸盐（Phosphonate）、
多聚磷、调控核苷酸和磷酸化的蛋白（Kamnatani, 1995; Karl & Yanagi, 1997）。
这些磷复合物通过细胞的生长、排泄等等复杂的生活过程重新进入海洋系统
（Orret & Karl, 1987）。 
在海洋中，通过直接摄取或同化无机和有机形态的含磷复合物等形式，浮游
生物获得生长所需的磷源。海水当中存在的磷主要为两种形态：颗粒磷、总溶解




源（Currie et al.，1986）。而各形态的磷中只有 DIP 的主要存在形态是 Pi。也就
是说，浮游植物能够直接利用的是海区总溶解态磷库（TDP）中的 SRP（DIP），
而对于 SNP（DOP）浮游植物并不能直接吸收利用。 
然而，海区当中 SNP（DOP）却占据了 TDP 的很大部分。在表层海水，SNP
浓度变化范围从小于 0.2 μmol l-1（大洋）至 1.7 μmol l-1（近岸）不等（Benitez-Nelson, 
2000; Dyhrman et al., 2006; Karl & Yanagi, 1997）。在近岸海区，SNP（DOP）库
的浓度较高，对 TDP 库的贡献可达 0-50％（Benitez-Nelson，2000; Suzumura & 
Ingall, 2004）；而在开阔的大洋海区，SNP (DOP)的贡献甚至高达 75％（Karl & 
Yanagi，1997）；在某些海区，SNP 库的含量甚至超出 SRP 库好几倍（Orret & Karl, 
1987; Suzumura & Ingall, 2004; Tanaka et al., 2003）。许多研究表明海水中的 SRP
只占了 TDP 库的一小部分（Solorzano & Strickland, 1968; Doemell & Brook, 1975; 
Langowska, 1982），往往不能满足浮游植物的生长需求。而 SNP 对海洋生物来说
可能是一个充足的、普遍存在的磷源。其生物可利用性对生物来说至关重要。 
















科学家们发现 10%到 100%的海水环境中的 SNP 都具有潜在的生物可利用性
（Strickland & Solorzano, 1966; Taft et al., 1977; Kobori & Taga, 1978; Chrost et al., 
1986）。Romakevich（1984）认为，小分子（LMW<10kDa）的、可以被生物利
用的 SNP 占据总 SNP 库的 50～80%。在表层海水中，平均 66%的 SNP 为可被
生物降解的单磷酸脂（Benitez-Nelson, 2000）。Dyhrman et al.（2006）在研究大
西洋和太平洋时发现，许多蓝细菌（包括束毛藻）能够水解单磷酸酯，从而可利





Wynne, 1977; Healy & Hendzel, 1980），而氮是海区初级生产力的主要限制因子
（Thomas, 1970; Ryther & Dunstan, 1971; Goldman et al., 1979）。然而，随着人们
对海区固氮生物及有机形态营养源的深入研究与了解，越来越多的研究者认为诸
多海区如北太平洋中央涡旋（Perry, 1976; Karl et al., 1997）、墨西哥湾东北部河口
（Smith, 1984）、地中海（Krom et al., 1997; Thingstad et al., 1998; Zohary et al., 
1998）、马尾藻海（Michaels et al. 1996）、北红海（Li et al. 1998）以及中国近岸
海区，如长江口及邻近的东海（Ou et al., 2006）、台湾海峡（Ou et al., 2006）、珠
江口及南海北部海区（Harrison et .al., 1990; Wu et al., 2000）的初级生产力是受到
了磷而非氮营养盐的限制。Ryther & Dunstan (1971)认为澳大利亚的沿岸海区主
要受到了氮的限制，而 McComb et al. (1981) 则认为随着季节的变化澳大利亚的
河口海区交替受到氮限制和磷限制。暂且不论这些研究所作出的努力，关于氮磷
限制的争论至今没有得到解决，这部分原因是由于海区当中纷繁复杂、多种多样


























上文提到，10%到 100%的 SNP 都具有潜在的生物可利用性，而许多的研究
都表明 SNP 的再矿化反应主要是通过原核及真核细胞表面的酶反应来进行
（Ducklow, 1983; Ammerman & Azam, 1985, 1991a, b; Flynn et al., 1986; Martinez 
& Azam, 1993; Azam, 1998）。通过对海洋细菌的研究，科学家们发现了两种主要
酶类——碱性磷酸酶（Alkaline Phosphotase, AP）和 5’-核苷酸酶（5’-nucleotidase, 
5’-PN）（Hassan & Pratt, 1977; Bengis-Garber & Kushner, 1981; Ammerman & Azam, 
1985; Martinez & Azam, 1993; Rath et al., 1993），现场调查也证实了这两种酶的广




AP 和 5’-PN 的共性在于：均为胞外酶，都通过诱导方式产生，降解水体中
的 SNP（Bentzen et al., 1992）。但两者之间也存在较大差异，首先两者的底物专
一性不同（Bentzen & Taylor, 1991）。5’-PN 作用的底物非常专一，只能水解核苷
酸；而 AP 作用的底物范围很广，能水解以单磷酸脂为主的各式有机磷复合物
（Ammerman & Azam, 1984, 1991a,b）。其次，5’-PN 的诱导方式及其活性大小受
海区高浓度 Pi 的抑制，而 AP 仅在 Pi 低于某一阈值，浮游植物受到磷胁迫的情
况下才能大量表达（Ammerman & Azam, 1984, 1991a,b; Hoppe, 2003）。 后，两
者的来源不同。AP 主要来源于浮游植物，细菌和部分浮游动物，而 5’-PN 主要
由细菌产生（Ammerman & Azam, 1984, 1991a,b; Gambin et al., 1999）。因此 AP
















很大的关系（Perry, 1972; Karl et al., 1992）。Perry（1972）年将 5μM 的磷酸盐加
入培养体系后的两个小时，APA 降到了 大值的 75%。APA 在高 SRP 浓度的区
域非常低或者不存在但多在爆发水华的低 SRP 区被检测出来（Perry, 1972; Karl et 
al., 1992）。在实验室中开展的产物抑制实验中发现 APA 能被磷酸盐所抑制，这
也证明了低磷酸盐浓度和高 APA 之间的联系（Bengis-Garber & Kushner, 1981, 
1982）。 
当然 APA 的大小不仅取决 Pi 的含量，还与有机体对磷的需求有关（Paasche 
& Erga, 1998）, 这使得在同一环境下，不同种的浮游植物表达 APA 也会有差异；
APA 会随着季节的不同而有不同的表达（Huang & Hong, 1998）；另外，APA 还
受到紫外线的抑制（Gade & Gustavson, 1999）、细胞氮磷比值（Myklestad & 
Sakshaug, 1983）、生长速率（Hernández et al., 1999）、藻体和细菌之间的相互作
用的影响等等。而由细菌产生的 AP 还会受到细菌碳氮需求（Siuda & Güde, 
1994）、底物结构（Carlsson & Graneli, 1993）、DOP 的可利用性和抑制（Thingstad 
& Rassoulzadegan, 1995）等的影响。 
 
2.2  浮游植物的碱性磷酸酶 
海洋中的浮游植物通常被认为是通过直接的同化吸收溶解态的无机磷（以
Pi 形态存在的）获得大量的生长所需的磷，而在磷酸盐充足的情况下，他们通
常不能直接利用以腺苷酸脂、鸟苷酸脂和环酸脂形态存在的 DOP（Parsons et al., 
1984）。然而，实验室内的研究表明，许多种类在磷酸盐缺乏的时候为了维持生
存，都能够从脂类当中获取磷（Jackson & Williams, 1985; Cotner & Wetzel, 1992）。
磷的不足通常通过重新合成磷酸酶来解决（Lien & Knutsen, 1973）。磷酸酶一般
都存在于细胞膜上（Cembella et al., 1984），它能够水解细胞外溶解态的磷酸脂，
然后允许细胞吸收磷酸盐分子而将其余的有机部分留在胞外。受到磷胁迫的藻类
能够表达出相当于生活在磷充足环境下的正常细胞 25 倍的磷酸酶活性（Fogg, 
1975）。 















Phosphatase（Price, 1962）；一类是类似于 Phaeodactylum tricornutum 中的碱性
磷酸酶—Alkaline Phosphatse，AP（Kuenzler & Perras, 1965）。他们的主要区别
在于 适于生存的 pH 值环境。两种酶都能够水解 SNP 释放 SRP。而 AP 在浮
游植物中的存在要比酸性磷酸酶要广泛的多（Nalewajko & Lean, 1980）。 
但是，也有的种类即使在磷限制的时候也不会合成 AP，而有些种类的 AP
则是结构性的（Cembella et al., 1984）。这样，浮游植物群落中的各种类在磷缺乏
状态下的生理反应和 AP 的表达就多种多样且复杂。 
 
2.3  碱性磷酸酶的研究方法 
有许多方法用来检测组织和单个细胞中的 AP。所有的方法都使用了与酶反
应能够产生有颜色的或者是荧光产物产品的底物（González-Gil et al., 1998）。而
所有的检测方法都可以大致分为两类，可溶解的和不可溶解的，他们的主要不同
点在于使用的底物与酶反应后产生颜色或者荧光产品沉淀是仍然位于酶位点上，
还是水解下来溶解到了溶液当中（Haugland & Johnson, 1993）。 
不溶解产品的方法主要是反应产品的微晶沉淀在反应后迅速沉淀在酶位点
处（Horwitz et al., 1966）。这种用于检测 AP 的底物多为：5-溴-4-氯-3-吲哚 磷酸
盐（5-bromo-4-chloro-3-indolyl phosphate，BCIP）和 4-硝基蓝四唑氯化物（4-nitro 
blue tetrazolium chloride，NBT）（Holt, 1954; Mcgadey, 1970）。这两种底物在与酶
完成反应之后，能够迅速产生不溶的紫色或者蓝色的沉淀附着在酶位点处，这样
就能够用分光光度法准确的检测出来（Kerkhof, 1992）。但是分光法由于其检测
的灵敏度太低不适合于定量检测（Arakawa et al., 1991）。另外，这种有颜色的沉
淀也容易受到细胞结构的影响而产生误差（Huang et al., 1993）。自从有了信号更
加强烈和特异的底物出现后，分光法检测又具有了明显的优势，这些产品的代表
是萘基磷酸盐派生物。这种底物能够在酶位点产生荧光沉淀萘酚（Burnstone, 
1960）。许多科学家都选择了这种底物来检测 APA（Zyomek et al., 1990; Narisawa 
et al., 1992; Speel et al., 1992）。 
产生可溶产物的方法，多应用于浮游植物的研究。这样就无法准确定位细胞

















于单细胞藻磷酸酶的检测（Patni et al., 1974），而很少有文献使用到其它的分光
底物（Cembella et al., 1984）。荧光底物，主要是一类来源于芳香醚、以太醚、萘
或者荧光素的物质，其灵敏度较高，多用来检测浮游植物的 APA。由于荧光素
的高消光系数以及高的荧光光量子产生，由荧光素派生的磷酸盐被认为是检测
AP 的理想底物（Huang et al., 1992）。这一类底物主要有：3-0-甲基荧光素磷酸盐
（3-0-methylfluorescein phosphate，MFP）（Hill et al., 1968; Perry, 1972; Healey & 
Hendzel, 1979）、3,6-荧光素二磷酸（3,6-fluorescein diphosphate，FDP）（Huang et 
al., 1992）和 4-伞基酮磷酸盐（4-methyumbellyferyl phosphate，MUF-P）（Hoppe，
1983）。还有一种用于检测 APA 的荧光底物叫做 AttophosTM（JBL Scientific，San 
Luis Obispo，CA，USA）。这种底物多数用于 ELISA（酶标免疫学方法）和 DNA






（Huang et al., 1993）通常简称为ELF底物（Molecular Probes Inc., OR, USA; 
Larison et al., 1995）。这种底物在没有同酶反应之前是无色的溶液，当与AP发生
反应后，释放出一分子磷酸根并迅速生成不可溶的可被激发出黄绿色荧光的产物
——CHPQ（2-(5’-氯-羟苯基)-6-氯-4-(3H)- 间二氮杂萘），
2-(5’-chloro-hydroxyphenyl)-6-chloro-4-(3H)-quinazolinone）（Huang et al., 1993）。
在此之前，这种底物仅应用在组织化学上，用以确定组织细胞内部的AP位点
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